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Relación entre daño foliar y rasgos funcionales foliares en especies con
estrategias adquisitivas y conservativas en un bosque Alto-andino Colombiano
(Bogotá-Torca)

Resumen
Los rasgos funcionales son las características morfo-fisiológicas de un individuo que
reflejan la relación de las especies con su ambiente o la influencia de éstas en
procesos ecosistémicos. Se ha estudiado cómo los rasgos funcionales de las
especies se relacionan con la supervivencia de las plantas y con factores como la
herbivoría, la sequía y la contaminación del aire, entre otros. En términos generales,
las plantas se pueden dividir en dos grandes grupos (que son los extremos de un
continuo) con base en sus características funcionales: las especies con rasgos
adquisitivos (de rápido crecimiento, pero poco defendidas) y las que tienen rasgos
conservativos, (con crecimiento lento, pero bien defendidas); entre estos extremos
se encuentra especies con rasgos intermedios. Con base en ello, el objetivo de este
proyecto fue evaluar si existe una relación entre el daño foliar (biótico y/o abiótico)
y los rasgos funcionales foliares en especies con estrategias adquisitivas,
intermedias y conservativas. La hipótesis fue que las hojas de especies
conservativas deberían sufrir un menor daño foliar que las adquisitivas. Se
evaluaron los rasgos funcionales foliares de 15 especies de árboles y arbustos en
un bosque altoandino colombiano en Torca-Bogotá. Se encontraron fuertes
relaciones entre los rasgos foliares evaluados. Sin embargo, solo se encontró una
relación negativa significativa entre el daño foliar y la densidad del tejido foliar,
siendo no significativa con los demás rasgos. También se determinó el porcentaje
de área muerta o con promedios entre 4,1% y 5,8%, respectivamente. En
conclusión, confirmamos que la densidad del tejido foliar, que es una medida
indirecta de resistencia mecánica, está relacionada con una mejor protección ante
posibles daños foliares. Estudios futuros deberían aumentar el tamaño muestral,
separar daños entre bióticos (por herbívoros y patógenos) y abióticos (granizo,
viento, etc.) y también cuantificar las defensas químicas de las hojas.

Palabras claves: Daño foliar, rasgos foliares, adquisitivas, conservativa.

Introducción
Las plantas interactúan continuamente con su ambiente biótico y a su vez estas
interacciones son moduladas por variables abióticas del suelo (concentración de O2,
contenido de agua, nutrientes y minerales, estructura física, temperatura, pH,
salinidad, etc.) y del ambiente aéreo (humedad, iluminación, temperatura, etc.)
(Rodríguez, 2008). Producto de estas interacciones bióticas y abióticas se
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presentan daños en los órganos y tejidos de las plantas cuyos impactos pueden
variar entre ecosistemas. Aunque muchos de estos daños no son una amenaza
para la estabilidad de las comunidades vegetales y, al contrario, pueden contribuir
a mantener o aumentar su diversidad (Arguedas, 2006; Jiménez, 2017 & García y
Lozoya, 2004), si pueden afectar de manera diferencial a las especies.
Las plantas han evolucionado diversos mecanismos de defensa frente a estos
daños, algunos de los cuales se relacionan directamente con los rasgos de las
plantas (Blundell, 2001). Estos rasgos funcionales son características morfofisiológicas que tienen efectos directos o indirectos en el crecimiento, la
supervivencia y la reproducción de las plantas (cita). Por ende, se ha sugerido que
el desempeño de las plantas depende de estas características funcionales
(Matesanz et al., 2010). Estos rasgos son medibles a nivel de individuo y se han
utilizado para obtener información a nivel de especie sobre tasas de crecimiento,
capacidad competitiva y evasión o tolerancia frente a algún estrés ambiental (biótico
o abiótico) (cita). Adicionalmente, se ha determinado que los rasgos están
relacionados entre sí por compromisos, mediados por principios de inversión y
retorno de recursos, que hacen que los rasgos se organicen a lo largo de un
espectro “económico”. El espectro mejor conocido es el foliar el cual se mantiene a
escalas locales y globales, en diferentes biomas y climas (Wright et al. 2004). Se ha
sugerido que los rasgos de las especies también condicionan la composición de las
especies en una comunidad debido a que las plantas con rasgos funcionales más
aptos para sobrevivir y reproducirse en ciertas condiciones, aumentarán su
dominancia (Negret, 2016; Faucon et al., 2017; Santacruz, 2020 & Geben y Griffen,
2003).
Se han identificado dos grandes categorías de plantas que se diferencian entre sí
por rasgos relacionados con estrategias de captura, y asignación de recursos,
clasificando las especies como plantas ‘adquisitivas’ y plantas ‘conservativas’
(Bucheli, 2012), siendo estas dos estrategias los dos extremos de un continuo. Cabe
resaltar que las especies con estas diferentes estrategias logran coexistir en un
mismo sitio ya que están adaptadas para vivir en diferentes nichos (Bucheli, 2012 &
Wigley et al., 2016). Específicamente, las plantas adquisitivas, tienen altos valores
de área foliar específica (AFE, área foliar/masa foliar) y de contenido de nutrientes
foliares (nitrógeno, fósforo), lo que se asocia con elevadas tasas de respiración y
fotosíntesis; estas plantas obtienen los recursos rápidamente y tienen un
crecimiento rápido. Muchas de estas especies son pioneras, tienen hojas grandes
y delgadas, viven poco tiempo y tienen bajo contenido foliar de materia seca (peso
seco por unidad de peso fresco). Esta combinación de rasgos foliares genera hojas
potencialmente más atractivas para los herbívoros y más vulnerables a daños
físicos ya que están generalmente menos protegidas y a su vez tienen más
recursos.
En el otro extremo se encuentran las especies conservativas, con bajos valores de
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AFE, bajas concentraciones de nutrientes foliares, con una alta inversión de carbono
en estructuras, lo que en principio disminuiría los daños por herbivoría u otras
causas; estas especies obtienen los recursos lentamente y tienen tasas de
crecimiento bajas. Sus hojas son más pequeñas, gruesas, duras, de larga vida, de
alta densidad, con una mayor concentración de carbono y estructuras resistentes
físicamente (Wigley et al., 2016). Por lo anteriormente expuesto, se espera que los
daños bióticos o abióticos que sufran las hojas estén relacionados con sus rasgos
funcionales (Tian et al., 2016).
Durante las últimas décadas se ha estudiado cómo los rasgos funcionales se
relacionan con factores que causan daños en las hojas como la herbivoría, la sequía
y la contaminación del aire (de la Riva et al., 2014; Reich et al., 1999). Sin embargo,
los daños foliares en bosques montanos Altoandinos son aún muy poco conocidos,
a pesar de que estos ecosistemas son una prioridad mundial de conservación
debido a su riqueza biológica, alto nivel de endemismos (Armenteras & Villareal,
2003) y porque proveen importantes servicios ecosistémicos para el beneficio de
las poblaciones locales y globales. Estos ecosistemas se encuentran muy
amenazados en casi toda su distribución (Cuesta et al., 2009 & Montaño, 2016) y
varios estimativos sugieren que en Colombia queda probablemente menos del 5%
de bosque altoandinos (Robinson et al., 2013). Es por ello, que es estudiar la
relación entre daños foliares y rasgos en especies altoandinas es importante,
no solo para entender la ecología de estos ecosistemas, sino para establecer
que especies podrían ser más resilientes a disturbios antrópicos.
En el bosque altoandino de la Cordillera Oriental de Colombia algunos estudios
evaluaron el daño foliar en plántulas causados por la sequía, enfermedades y
herbivoría. Encontraron que los daños foliares fueron principalmente causados por
los herbívoros, y que las enfermedades de las hojas tuvieron un menor efecto en
época de sequía (Romero et al., 2006). Asimismo, se ha investigado la herbivoría
específica entre gimnosperma-lepidóptera (Gonzáles, 2004) y frailejoneslepidóptera (Salinas et al., 2013). En particular, se pudo establecer que los
metabolitos secundarios producidos en las hojas no son perjudiciales para
Lepidóptera e, interesantemente, que los daños causados no afectan la
supervivencia de la planta (Gonzáles, 2004). Por otra parte, se han evaluado los
niveles de herbivoría en algunos géneros de plantas en diferentes tipos de cobertura
vegetales alto-andinas en Colombia, determinando el efecto de la concentración de
nutrientes y la composición florística en las preferencias alimenticias de los
herbívoros. Puntualmente, se encontró que los niveles de herbivoría presentes en
tres coberturas (bosque natural mixto, robledal natural y bosque plantado) no
presentaron diferencias significativas entre individuos ni a diferentes alturas dentro
de un mismo individuo (Giraldo & Ramírez, 2012).
Sin embargo, se requieren muchas más investigaciones ecológicas en estos
bosques tanto a nivel nacional, como a nivel regional (Herzog et al., 2011). La
información sobre daños foliares sigue siendo muy limitada y, en particular, no se
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ha estudiado la relación entre rasgos foliares y daño foliar. Por ello, el fin de este
estudio fue investigar la relación entre el daño foliar y los rasgos funcionales
foliares en plantas adquisitivas, conservativas e ‘intermedias’ en bosques
Altoandinos Colombianos y así generar conocimientos que favorecerán su
conservación, restauración y uso sostenible en el futuro.
3. Objetivo principal
Determinar las relaciones entre daño foliar y rasgos funcionales foliares en especies
con estrategias adquisitivas, “intermedias” y conservativas.
Objetivos secundarios.
-

-

Cuantificar los rasgos foliares funcionales de 15 especies de bosque
Alto-andino y determinar si siguen el espectro de economía foliar
global.
Cuantificar el porcentaje de daño foliar en 15 especies de bosque
Alto-andino.

4. Hipótesis
Las hojas de las plantas con estrategias adquisitivas se caracterizan por ser más
delgadas (E, mm), tener baja densidad de tejidos (D, g/cm 3), altos valores altos de
área foliar (AF, cm2), alta área foliar específica (AFE, cm2/g), altas tasas de
fotosíntesis máxima (Amax, µmol m-2 s-1) y bajo contenido foliar de materia seca
(CFMS, mg/g), por lo cual deberían presentar menos defensas físicas frente a los
daños foliares, en comparación a las especies conservativas. Estas últimas tendrán
mayor D, menor AF, menor AFE y mayor CFMS y, por ende, deberían tener un
menor daño foliar que las adquisitivas, (Wigley et al., 2016 & Negret, 2015); las
especies intermedias se ubicarán entre estos dos extremos.
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5. Materiales y métodos

5.1 Área de estudio.

Este estudio se llevó a cabo en los bosques de Torca, en Bogotá, en tres parcelas
permanentes de bosque secundario y maduro establecidas y mantenidas por
investigadores de la Universidad del Rosario y del Instituto Humboldt. Las parcelas
están ubicadas en las coordenadas geográficas 4° 48’ 48,674, 4° 48’ 47,937 y 4°48’
31,216 norte, y 74° 0’ 58,527, 74° 0’ 56,997 y 74° 1’` 19,178 oeste y han sido
numeradas como parcelas 11, 12 y 13, respectivamente. La precipitación media
anual en Torca es de 1197mm presentando dos temporadas lluviosas y dos
temporadas secas; las temporadas de lluvia se extienden desde finales de marzo
5

hasta principios de junio y desde finales de septiembre hasta principios de
diciembre; las temporadas secas se presentan desde enero hasta mitad marzo y en
los meses de julio y agosto (IDEAM, 2017). La temperatura promedio es de 13.1 C°
oscilando entre 18 y 20 C° al medio día.
5.2 Muestreo
Colección de hojas
Los individuos de las especies fueron previamente identificados y marcados por
investigadores de la Universidad del Rosario, de la Universidad Javeriana y del
Instituto Humboldt. Se escogieron tres individuos por especie y se colectaron cinco
hojas al azar en cada uno, para un total de 15 hojas por especie. Las muestras se
seleccionaron en tres parcelas diferentes; se colectaron ocho especies en la parcela
13 (bosque secundario), de las cuales cinco son arbustivas: Rhamnus goudotiana,
Citharexylum sulcatum, Rhamnus sphaerosperma, Ilex kunthiana, Clusia multiflora
y tres son arbóreas: Palicourea angustifolia, Palicourea lineariflora y Cavendishia
nítida. En la parcela 11 (bosque maduro), se colectaron cinco especies, todas de
árboles: Ocotea calophylla, Prunux buxifolia, Aiouea sp., Hediosmum sp. y Drimys
granadensis. Finalmente, en la parcela 12 (bosque maduro), se colectaron hojas de
dos especies: Bejaria resinosa y Weinmannia tomentosa. Las muestras se tomaron
entre los meses de marzo-abril, junio-Julio y septiembre-octubre-noviembre en 2017
y un muestreo final se hizo entre marzo-abril del 2018.
Siguiendo protocolos internacionales para muestreo de rasgos foliares (Wright et al.
2004), las ramas fueron colectadas de las partes más expuestas a la luz de la copa
de los árboles y arbustos para obtener hojas de ‘sol’. La base de cada rama se
introdujo en agua y se cortó a 3 cm de la base en una porción sumergida y luego se
guardó en una bolsa plástica. Posteriormente, las muestras se guardaron en una
nevera para hidratarlas por 24 horas. Luego, la medición de los rasgos foliares se
realizó en el Laboratorio de Ecología del Departamento de Biología de la
Universidad del Rosario. Se midió el espesor (E, mm) de la lámina foliar con un
micrómetro digital (Mitutoyo) y el peso húmedo rehidratado (kg), Para estimar el
área foliar (AF, cm2) y el daño foliar, se escanearon las hojas y las imágenes se
convirtieron en formato JEPG a color. Luego las hojas se secaron durante 72 horas
en un horno a 60°C y se pesaron en una balanza analítica para obtener su peso
seco. El contenido foliar de materia seca (CFMS, mg/g) se obtuvo dividiendo el peso
seco sobre el peso húmedo rehidratado. El área foliar específica (AFE, cm 2/g) se
obtuvo al dividir el área de la hoja fresca sobre su peso seco. La densidad (D, g/cm3)
se obtuvo dividiendo el peso seco por el área foliar, multiplicando el resultado por 1
y dividiéndolo por el espesor. La altura máxima (AM, m) de cada especie se estimó
como el valor máximo registrado en la base de datos o en la literatura. La tasa de
fotosíntesis máxima (Amax) se midió con un analizador de gases en el infrarrojo
equipado con una luz roja: azul (LiCor, LI-6400XT). Las hojas se expusieron a una
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luz saturante y con una concentración de CO2 de 400ppm. En la tabla 1 se presenta
un resumen de los rasgos y sus abreviaciones.

5.3 Descripción rasgos foliares
Tabla 1. Descripción de los rasgos foliares y sus abreviaciones.
Rasgos foliares

Características

Área foliar

(AF, cm2/) El área foliar se asocia a diversos
procesos biológicos, ambientales y fisiológicos,
que abordan el análisis de crecimiento, la
fotosíntesis, la transpiración la interceptación de la
luz, la asignación de biomasa y el balance de
energía (Gutiérrez et al., 2009).

Área foliar específica

(AFE, cm2/ g) Definida como la razón entre el área
foliar y el peso seco de la hoja; es un índice que
está determinado por el espesor y densidad de la
hoja. Refleja diferencias en la asignación y
distribución de biomasa y se relaciona con la
fotosíntesis, el nitrógeno y la eficiencia de uso de
éste; brinda información sobre la productividad de
un ecosistema y las tasas de descomposición de
la materia orgánica (Estrella, 2010; Amaro et al.,
2004 & Santacruz, 2020).

Espesor

(E, mm). Este rasgo influye en la cantidad de luz
que absorbe la hoja y la difusión del CO2 a través
de sus tejidos. Se ha encontrado que es costoso
para una planta tener hojas gruesas, pero el
espesor también se relaciona con un aumento del
tiempo de vida de las láminas foliares.
Se utiliza como una herramienta para detectar y/o
sembrar especies que pueden aumentar la
productividad, siendo las hojas más delgadas las
que mayor productividad aportan. El grosor de las
hojas puede aumentar moderadamente con
cambios bruscos en las temperaturas bajas, con
aumentos en la radiación, déficits de agua y estrés
por salinidad (Ortiz, 2018).
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Contenido foliar de materia seca

(CFMS, mg/g). Es un rasgo que indica la inversión
en estructuras. Se relaciona con el grado de
protección de los tejidos y con estrategias de
supervivencia. Hojas con alto CFMS tienden a
tener pocos nutrientes y las que poseen un bajo
CFMS de materia seca tendrán un rápido
crecimiento (Wu et al., 2012 & Cano et al., 2008).

Densidad foliar

(D, g/cm3) La densidad foliar alta se relaciona con
la inversión en fibras y la biomecánica de las
hojas. Las hojas más densas tienden a sufrir
menos herbivoría, pero también tienen bajas tasas
fotosintéticas más bajas (Villacís, 2014).

Altura máxima

(AM, m) La altura máxima de un árbol se
relaciona con la capacidad de acumular biomasa
y su estado sucesional indica la calidad del sitio;
donde se alcanzan los mayores tamaños tienen
mayor fertilidad y retención de humedad (Goya et
al., 1997)

Tasa fotosintética máxima

(TFM, m2s1). Está directamente relacionada con
el intercambio de los gases (Aspiazú et al., 2010).
A su vez está estrechamente ligada con el
crecimiento de las plantas y su capacidad para la
fijación de carbón. Es un buen indicador de
estrategias de uso de recurso de las plantas y de
la tasa relativa de crecimiento (Estrella, 2010).

5.4 Estimación del daño foliar
Para estimar el porcentaje del daño foliar de cada hoja, se escanearon las hojas y
las imágenes se convirtieron a formato JEPG a color (Fig. 1). Las imágenes de las
hojas se analizaron con el programa ImageJ (Versión 1.52) (Guerrero et al., 2012).
Cada imagen se calibró y su área se estimó usando una referencia de 1 cm. Para
la estimación del porcentaje del daño foliar se marcaron los diferentes tipos de daño
encontrados en cada hoja, como área removida (mordidas por insectos, o fractura
de la hoja) y “necrosis” (área muerta) y se sumaron los valores obtenidos dando así
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un porcentaje total de daño foliar a cada hoja. La superficie perdida en los bordes
de la hoja se estimó reconstruyendo el borde ausente.

Figura 1. Ejemplo de imágenes de hojas y de la estimación de los daños foliares y
área removida en ImageJ.
5.5 Análisis estadísticos
El espectro de los rasgos foliares fue examinado con un análisis de componentes
principales (PCA). Seguidamente, se comparó la variación entre estos rasgos
foliares y el daño foliar con un segundo análisis de componentes principales (PCA).
También se hicieron correlaciones simples entre rasgos y el daño foliar usando un
valor de p<0.05. Todos los análisis se hicieron con el programa R.

6. Resultados
Se encontró que el porcentaje de hojas con algún daño fue alto, llegando a
representar el 74% del total de hojas muestreadas (Figura 2). En cuanto al
porcentaje de superficie foliar dañada (Figura 3), se observó que un tercio de las
especies (5 de 15) tuvieron entre 2 y 4% de daño, mientras que casi la mitad de las
especies (7 de 15) tuvieron danos entre el 4 y el 10% de la superficie. Para tres
especies el daño fue muy bajo (entre 0 y 2% de daño foliar).

6.1 Porcentaje de hojas afectadas y hojas sanas.
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% de hojas afectadas y sanas
Hojas afectadas
Hojas sanas

26.18 %

73.77 %

Figura 2. Porcentaje de hojas afectadas y sanas de las quince especies
seleccionadas.
6.2 Histograma de porcentaje de daño foliar
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Figura 3. Histograma del porcentaje (%) de superficie foliar con daño, en hojas que
sufrieron algún tipo de daño (>0%).
De las 15 especies seleccionadas solo una no tuvo ningún tipo de daño en sus hojas
(Weinmannia tomentosa; Figura 4). Cinco especies tuvieron daño foliar muy alto,
presentándose daños en el 100% de las hojas (Aiouea sp, Hediosmum sp, P.
angustifolia, Palicourea lineariflora y Prunux buxifolia). Seguidamente se observan
especies que tuvieron un daño alto, con apenas 1% a 28% de hojas sanas
(Citharexylum sulcatum, Clusia multiflora, Drimys granadensis, Ocotea calophylla,
Rhamnus sphaerosperma). Por último, se encuentran las especies con daño
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‘medios’, que tuvieron entre 48% y 74% de hojas sanas (Cavendishia nitida, Bejaria
resinosa y Ilex kunthiana).

6.3 Grafico de barras apiladas del porcentaje de daño foliar por especie.
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0
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Especies

Figura 4. Porcentaje de hojas con daño foliar y sanas por especie.

En cuanto al tipo de daños, en el 41.6 % de las hojas que sufrieron daños éste se
debió a área removida y en el 58.39% de los casos a área muerta (Figura 5). A nivel
de especies, se observó que las hojas de las 14 especies (excluyendo a W.
tomentosa, la especie sin daño en sus hojas) tuvieron en general más área muerta,
que área foliar removida (Figura 6). Solo tres especies muestran un muy bajo
porcentaje de hojas con área removida (I. kunthiana, C. multiflora y B. resinosa y P.
lineariflora) Las especies con un porcentaje intermedio de hojas con un área
removida (entre un 50 % y 75%) fueron: C. sulcatum, y D. granadensis, H.
goudotiana y R. sphaerosperma: Seguidamente se encuentran las especies con un
alto porcentaje de hojas con área removida, entre un 78% y 98%, que fueron: Aiouea
sp, C. nítida, Hediosmum sp, O. calophylla y P. buxifolia; en el caso de C. multiflora
el 99% de los daños se asociaron a área muerta.

6.4 Porcentaje de área muerta y área removida
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Figura 5. Porcentaje del daño entre área muerta y área removida en las hojas de
las quince especies seleccionadas.
6.5 Grafico de barras apiladas de especies con daño foliar área muerta y área
removida.
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Figura 6. Porcentaje del tipo de daño de las hojas por especie.

Para establecer las relaciones entre rasgos foliares en las especies estudiadas, se
realizó un análisis de componentes principales (PCA). Se encontró que el primer eje
explica el 41,74% de la varianza y se observa que las variables más vinculadas en
forma positiva son el contenido foliar de materia seca y la densidad (CFMS y D; Fig.
1); la tasa fotosintética máxima (TFM) y, hasta un cierto punto, el área foliar (AF)
tuvieron una relación negativa con respecto al CFMS y D. El segundo componente
explica un 30,62% de la varianza y las variables más asociadas con ese eje fueron
altura máxima (AM), Espesor (ES) y el área foliar específica (AFE); AM y ES tuvieron
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una relación opuesta con AFE.
6.6 PCA entre rasgos foliares

Figura 7. Análisis de componentes principales obtenido a partir de análisis de
componente principales de los rasgos foliares en plantas.
Al incluir el daño foliar (DF) en el análisis de componentes principales, las relaciones
entre rasgos funcionales se mantuvieron (Figura 8) y se encontró que la DF estuvo
débil y negativamente relacionada con el primer eje. El daño foliar tuvo una relación
inversa son rasgos relacionados con biomecánica como D y CFMS. El primer
componente principal explicaba el 37,88% de la varianza y el segundo componente
explicaba el 26,84%.

6.7 PCA entre rasgos foliares y daños foliar
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Figura 8. Análisis de componentes principales obtenido a partir de análisis de
componente principales de los rasgos foliares y daño foliar.
Los análisis de componentes principales permiten describir las relaciones entre
variables, pero no si estas relaciones son estadísticamente significativas. Por ello,
se hicieron análisis de correlaciones entre rasgos (Figura 9) y entre rasgos los
rasgos y el daño foliar (Figura 10).
Los rasgos que mostraron correlación positiva significativa entre sí fueron: El área
foliar y la tasa fotosintética máxima (AF y TFM; fig. 4b) y la densidad y contenido
foliar de materia seca (D y CFMS; fig. 4g). Por otro lado, los rasgos que se
correlacionaron negativamente fueron: Área foliar específica con espesor, densidad
y altura máxima (AFE vs. ES, D y AM fig. 4 a, c y e); y finalmente el área foliar con
contenido foliar de materia seca (AF y CFMS; fig. 4d) y densidad con contenido
foliar de materia seca (D con CFMS, fig. 4g).
6.8 Correlaciones entre rasgos.
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En cuanto al daño foliar (Figura 5) las relaciones con los rasgos fueron no
significativas en la mayoría de casos. La única excepción fue la presencia de una
relación negativa significativa entre (DF y D).

6.9 Correlaciones entre rasgos y daño foliar.
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Figura 10. Gráficos de dispersión entre los rasgos foliares y el daño foliar en hojas.

Discusión
La hipótesis de que las especies con rasgos adquisitivos deberían sufrir más daños
foliares que las especies con rasgos conservativos fue apoyada parcialmente en
este estudio. A favor de esta predicción fue el hallazgo de una relación negativa
significativa entre la densidad del tejido foliar y el daño foliar. Una mayor densidad
foliar puede estar relacionada con una mayor fracción apoplástica, un mayor
desarrollo en el parénquima en empalizada y una baja fracción de espacios aéreos
intercelulares (Niinemets, 1999). También se relaciona con una mayor
concentración de celulosa, la cual aumenta la resistencia mecánica de las hojas
(Kitajima et al., 2012). Por lo tanto, los resultados sugieren que las hojas altamente
densas debieron tener una mayor protección contra los diversos daños a los que las
plantas pueden estar expuestas en condiciones naturales (Xiong et al., 2016;
Poorter et al., 2009).
La ausencia de relaciones entre los demás rasgos funcionales y el daño foliar podría
tener diversas explicaciones. Las tasas de herbivoría registran considerables
variaciones entre ecosistemas tropicales y van desde el 1% hasta el 40% (Valois &
Castaño, 2009). La causa principal que regula este amplio rango son diferencias en
las estructuras foliares; por ejemplo, en las sabanas donde el consumo de biomasa
es mayor (estimando un 40% de la producción primaria neta) las hojas están
generalmente menos defendidas. Por el contrario, en ecosistemas boscosos la
herbivoría promedio es menor debido a una mayor proporción de estructuras
lignificadas; por ejemplo, la herbivoría es de 14.2% en bosques secos tropicales
(Valois y Castaño, 2009). En este estudio se evidenció un bajo daño foliar con un
porcentaje promedio de menos del 10% en todas las hojas de las especies (figura
6); también hay que tener en cuenta que aquí se reportan todos los daños y no solo
la herbivoría; algunas tuvieron perdida de área foliar (área removida) y otras
manchas que pudieron ser ocasionadas por factores abióticos o bióticos no
identificados (figura1; figura 8). Asimismo, un porcentaje importante de las hojas no
sufrieron ningún tipo de daño (figura 7; figura 9). Por ende, parece existir una menor
probabilidad de daño foliares en bosques Altoandinos, lo cual podría dificultar
encontrar relaciones entre esta variable y los rasgos foliares.
Adicionalmente, los daños por herbivoría disminuyen en muchas plantas de zonas
tropicales y templadas por cambios en la fenología de las hojas y variaciones en el
clima. Se ha observado que las plantas en temporada de sequía no sufren daños
significativos por insectos fitófagos, a diferencia de la temporada de lluvia. La
abundancia de insectos herbívoros en época seca disminuye notablemente, debido
a la mayor irradiación y la escasez de agua y de follaje, lo que limita la supervivencia
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de los insectos (Chaves, 2002). Por otro lado, en la época lluviosa los insectos son
más abundantes porque tienen un menor riesgo de deshidratación y tienen más
facilidades para reproducirse (Jiménez, 2014). En el sitio de estudio la mayoría de
especies mantuvieron sus hojas a todo lo largo del año (M. Guzmán, observación
personal) y por ello no se puede concluir que la fenología foliar sea un factor
importante para explicar posibles diferencias estacionales. Sin embargo, es posible
que la estacionalidad en la precipitación si haya alterado la abundancia de
herbívoros porque la menor disponibilidad de agua pudo reducir las posibilidades
de reproducción. Este estudio no fue diseñado para detectar diferencias
estacionales en el daño foliar e incluso los muestreos se hicieron en dos épocas
secas y una húmeda. Por ende, este muestreo multi-estacional pudo generar más
variación en los datos, ocultando las relaciones entre daños foliares y rasgos. Esta
estacionalidad debería tenerse en cuenta en estudios que se hagan en un futuro.
Por otra parte, las hojas expuestas al sol (como las que se midieron en este estudio
siguiendo protocolos internacionales) pudieron haber sido menos afectadas por los
herbívoros, ya que en estas hojas podría haber menos riesgo de depredación
(Herrera et al., 2013) ya que las condiciones microclimáticas son menos favorables
para los insectos (ej., más radiación, menor humedad). Por ello, la sugerencia es
que futuros estudios deberían también muestrear hojas en la parte media y baja de
las copas (Lowman, 1985).
Varios de los rasgos funcionales analizados son mecánicos, pero la composición
química de las hojas puede jugar un papel importante en las relaciones de las
plantas con los herbívoros y los patógenos (Kitajima et al., 2012). Por un lado, un
alto contenido de nitrógeno y fósforo de una hoja de una especie adquisitiva la
hacen más atractiva para los herbívoros. En contraste, las hojas de especies de
crecimiento lento con alto contenido de carbono y bajo contenido de nitrógeno son
menos atractivas (Herzog et al., 2011). Además de diferencias en nutrientes, las
plantas también poseen mecanismos de defensa específicos basados en una gran
diversidad de compuestos químicos, que con el tiempo de evolución han resultado
en interacciones complejas con los herbívoros (Vivanco et al). Por ejemplo, las
plantas pueden producir compuestos para prevenir una infección, o sintetizarlos en
respuesta a la misma (Vivanco et al., 2005 & Ordeñana, 2002). También se ha
encontrado que los compuestos orgánicos volátiles en las plantas, permiten la
activación sistémica de genes defensivos en tejidos sanos que se encuentran
distantes de la zona afectada o de plantas que estén expuestas al mismo agente
invasor o herbívoro; la emisión de compuestos orgánicos volátiles se ha detectado
en 25 especies de bosques altoandino de la red de parcelas (Posada y Niinemets,
no publicado) por lo que es probable que estos mecanismos estén presentes.
También las plantas presentan compuestos comunes tales como, alcaloides,
aldehídos, alcoholes, ésteres, terpenoides o isoprenoides que funcionan como
venenos en el sistema nervioso de los insectos. Adicionalmente, algunos
compuestos sirven para atraer depredadores y parásitos que destruyen a los
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herbívoros agresores (Vivanco et al., 2005 & Jiménez et al., 2003). La química de
las hojas no fue analizada en este estudio, pero podrían ser una parte importante
de las relaciones plantas-herbívoros y ayudarían a explicar porque la mayoría de
rasgos no se relacionaron con daño foliar.
Un objetivo secundario de este estudio era determinar si el espectro de economía
foliar que han establecido diversos estudios sobre rasgos foliares a nivel global
(López, 2015; de la Riva et al., 2014 & Wright et al. 2004) estaba también presente
en especies de bosque altoandino. Los resultados de este estudio confirman que
este espectro es aplicable a ecosistemas de bosques tropicales de alta montaña.
Específicamente, se observaron dos relaciones positivas entre rasgos funcionales
(AF vs. TFM y CFMS vs. D). El área foliar (AF) se relaciona con la capacidad de la
hoja para interceptar la luz y es un rasgo altamente plástico que varía entre géneros,
especies, individuos de una misma especie e incluso dentro de un mismo individuo
(Hecht, 2017). La relación positiva entre el AF y la TFM por unidad de área (figura
4b) indica que en hojas grandes existe una mayor inversión en la maquinaría
fotosintética que en hojas más pequeñas. Los otros rasgos relacionados
positivamente entre sí fueron la densidad (D) y el contenido foliar de materia seca
(CFMS) (Figura 4g). Una alta densidad puede darse en hojas con una alta
proporción de tejido estructural, que puede a su vez aumentar el CFMS. Los
carbohidratos estructurales y la lignina (presentes en las paredes celulares y haces
vasculares) representan una gran proporción de la masa seca de las hojas
haciéndolas más densas y a su vez aumentando el CFMS; también la densidad
puede estar relacionada con compuestos no estructurales como azúcares y
proteínas que se adhieren al cloroplasto (Xiong et al., 2016). Por ejemplo, la masa
del almidón comprende entre un 28% y 40% de la masa total de la hoja en una gama
amplia de especies, lo que puede aumentar la densidad (Xiong et al., 2016; Poorter
et al., 2009).
En contraste, se encontraron cinco correlaciones significativas y negativas (AFE vs.
ES; AFE vs. D; AF vs. CFMS; AFE vs. AM y TFM vs. CFMS). Un AFE baja se da
cuando las hojas tienen un grosor de la lámina y/o una densidad baja por unidad de
área (Figura 4c). Por ello, la reducción del AFE se podría atribuir a cambios en la
estructura de la hoja y/o al incremento en la concentración de nutrientes o
carbohidratos no estructurales de la misma (Amaro et al., 2004; Aranda et al., 2005
& Moreno, 1996). También se encuentra que el AFE disminuye a medida que la
planta incrementa su altura máxima (figura 4e) debido a que las hojas de especies
más altas requieren mantener una mayor eficiencia del uso del agua por el alta de
radiación solar y el potencial hídrico más negativo asociado al transporte de agua a
mayor altura (Amaro et al., 2004); este mismo resultado se ha encontrado en otros
bosques tropicales (Wright et al., 2006). También se ha determinado que la materia
seca tiende a ser mayor en especies conservativas, por lo que la disminución del
AF con el CFMS es en la dirección esperada (figura 4d) (Rodríguez et al., 2016;
Moreno, 1996& Lindner 2011).
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8. Conclusión
En este estudio se pudo determinar que existe una relación inversa entre la
densidad de las hojas y el daño foliar, lo que apoyó la hipótesis inicial. Sin embrago,
no se encontraron relaciones entre daño y los demás rasgos. Los resultados
sugieren que variables no cuantificadas, como los bajos niveles de herbivoría, la
estacionalidad en el clima, la posición de las hojas en el dosel o la química de las
hojas, podrían ser importantes a la hora de establecer relaciones entre los rasgos y
daño. En cuanto a la relación de los rasgos foliares entre sí, los resultados muestran
que el espectro de economía entre rasgos es consistente con otros estudios. Se
sugiere que en futuros estudios se incremente el número de hojas muestreadas, se
tenga en cuenta rasgos tanto mecánicos como químicos y el estudio realice
muestreos en diferentes estaciones del año y en diferentes posiciones dentro de la
copa de los árboles.
Este estudio aporta información novedosa sobre la ecología de especies de
bosques Altoandinos Colombianos la que contribuye a comprender con mayor
detalle el funcionamiento de estos ecosistemas y favorecer su conservación y uso
sostenible en el futuro. Además, brinda información de base sobre la adaptación de
las especies a su ambiente que ayuda a comprender los posibles mecanismos que
estructuran las comunidades y la coexistencia entre especies.
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